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Les organes producteurs de phéromones de quelques Hespérides 
(Lepidoptera, Hesperiidae, Hesperiinae)! 


Jean WÜEST 
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The pheromone dispersing apparatus in some Hesperiinae (Lepidop- 
tera: Hesperiidae). - In Hesperiinae (Thymelicus lineola. Th. acteon and 
Hesperia comma), the organization of the pheromone dispersing apparatus, 
as well as the morphology of the androconia, present a growing degree of 
complexification, possibly reflecting the evolution within the group. The 
apparatus is simply formed of patches of androconia in Th. lineola. In 
Th. acteon, the scales adjacent to the patches of androconia are slightly 
modified and oriented towards the androconial line. In H. comuna, the 
patches of androconia are completely covered by the adjacent scales. In 
Hesperiinae, the androconia are tubular scales containing pheromone 
within hollow medulla. These scales can break into pieces named osmo- 
phores, which are the dispersing means of the pheromone. In Th. lineola, 
the androconia are tubular and do not break, but some of them present 
constrictions, which can be hypothesized as a precursor state of the 
dehiscent zones present in the two other species. In 7h. acteon, all andro- 
conia present dehiscent zones and can break into osmophores, but they 
often remain unbroken. In H. comma, all androconia are broken and the 
freed osmophores are glued together into a net just under the roof of the 
covering scales. 


Key-words: Lepidoptera - Hesperiidae - Androconia - Osmophores - 
Pheromone apparatus. 


INTRODUCTION 


Dans un précédent article (WUEST 1997), nous avons présenté les appareils a 
phéromone des males de quelques papillons de jour du genre Argynnis sensu lato. 
Nous avons poursuivi notre étude au moyen du microscope électronique à balayage 
sur quelques espèces de la famille des Hespérides, sous-famille des Hesperiinae, qui 
présentent un appareil tout à fait original et sans exemple comparable connu: ce sont 
des écailles androconiales contenant le principe attractif actif. qui se rompent et jouent 
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le rôle de support “macroscopigue” de l’odeur. Ces éléments se comportent comme 
une poudre et peuvent être dispersés par le mâle au cours de ses battements d’ailes. 
On peut en retrouver collés sur les antennes de la femelle (SELLIER 1972) et il semble 
que la phéromone impliquée soit fort peu volatile et ait plutôt une action par contact. 
Ces écailles spécialisées avaient fait l’objet d’une étude de REVERDIN (1916) qui les 
avait décrites en microscopie optique et avait déjà vu les différences entre Thymelicus 
lineola et les autres espèces, celle-là présentant des écailles filiformes qui ne se 
rompent pas en segments alors que les autres espèces présentent des écailles en 
chapelets se rompant aisément. Les segments de ces écailles, en forme de petites 
saucisses, ont été appelés osmophores (SELLIER 1971, 1972; GRASSÉ 1975). Cepen- 
dant, la morphologie de l’appareil à phéromone (disposition des écailles, types d’é- 
cailles, etc.) ne semble jamais avoir été étudiée en détail, malgré quelques indications 
chez SELLIER (1971), et nous voudrions en faire la description ici. Notre étude porte 
sur trois espèces qui illustrent bien la complexification de l’appareil et des écailles. 


MATÉRIEL ET MÉTHODES 


Les trois espèces étudiées [Thymelicus lineola (Ochsenheimer, 1808), Th. 
acteon (Rottemburg, 1775) et Hesperia comma (Linné, 1758)] proviennent du Valais 
(val d’Herens, 1996). Les ailes ont été observées, après pulvérisation cathodique à 
l’or, dans un microscope électronique à balayage Zeiss 940A. 


L’ APPAREIL A PHEROMONE 


Chez les males des Hespérides de couleur générale orange (représentant la 
sous-famille des Hesperiinae, genres Hesperia et Thymelicus présentés ici), on peut 
remarquer à la face supérieure des ailes antérieures une sorte de dilatation noire de la 
nervure cubitale, le “trait androconial”. 11 s’agit d'une zone spécialisée dans la pro- 
duction et la diffusion des attracteurs sexuels de ce groupe de Rhopalocères (HIGGINS 
& RILEY 1971). 

La partie essentielle de cet appareil est constituée d'une masse d’écailles plus 
ou moins fortement modifiées, les androconies (Figs 1, 5 & 11). Elle est organisée en 
plusieurs massifs placés à la suite l’un de l’autre et suivant plus ou moins le tracé de 
la nervure cubitale, qui borde la cellule discoïdale vers l’arrière. Si la coloration noire 
n'est pas présente à la face inférieure de l’aile, les massifs d’androconies s’y 
retrouvent chez Th. lineola. Les tissus de l’aile sont fortement épaissis à cet endroit, 
comme le signalent PIVNICK et al. (1992), renfermant probablement les cellules glan- 
dulaires à phéromones. 

A partir de ce schéma, des états de complexification peuvent être mis en 
évidence en comparant les appareils de diverses espèces d’ Hespérides. 

Chez Thymelicus lineola, on trouve l’appareil le plus simple (Fig. 1). Les 
écailles entourant et bordant les massifs d’androconies ne sont pas modifiées, ni dans 
leurs formes, ni dans leurs orientations. Elles ont alignées longitudinalement comme 
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la grande majorité des écailles de Vaile. Ce qui est visible sur l’aile, ce sont directe- 
ment les androconies. 11 n’y a pas spécialisation d’une des faces de l’aile, les andro- 
conies se trouvant sur les deux faces. 

Chez Thymelicus acteon, une légère modification apparaît dans les écailles 
adjacentes à la zone des osmophores (Figs 5 & 6), qui deviennent plus larges et 
s’orientent perpendiculairement à la nervure médiane. Mais la zone des écailles à 
osmophores n’est pas couverte. Par contre, la face inférieure de l'aile ne présente 
aucun appareil androconial. 

Hesperia comma présente l’appareil à phéromone le plus complexe. Cet 
organe est constitué de deux parties, une proximale arrondie, qui s’étend entre les 
nervures cubitale et anale, et une plus distale et allongée, qui court parallèlement à la 
nervure cubitale bordant la cellule discoïdale vers l’arrière (Figs 11 & 12). Les 
massifs d’osmophores, qui ont pourtant la même organisation que chez Thymelicus 
acteon, ne sont plus visibles de l’extérieur. Ils sont totalement recouverts par des 
écailles de couverture qui forment une sorte de toit au-dessus des osmophores (Figs 
12 & 13). Ces écailles sont très nettement plus larges que les écailles banales des 
ailes. Elles sont recourbées dans le sens de la longueur, ce qui assure une couverture 
efficace des osmophores, et orientées perpendiculairement à la nervure médiane. Du 
côté antérieur, une partie des écailles adjacentes, de morphologie semblable aux 
écailles banales des ailes, est orientée vers la base de l’aile (Fig. 12). Cette zone est de 
couleur noire et tranche avec la couleur orange de l’aile. Les écailles à osmophores 
sont mélangées à des écailles classiques, filiformes ou légèrement aplaties, à côtes 
rectilignes (Fig. 14). A la face inférieure de l’aile, une légère boursouflure des écailles 
permet de localiser la zone, sans que des androconies soient présentes. 


LES ANDROCONIES DE LA ZONE À PHÉROMONE 


Chez Thymelicus lineola, les androconies ne sont pas modifiées en écailles 
porteuses d’osmophores. Les éléments diffuseurs de phéromone se présentent comme 
de simples écailles filiformes à côtes longitudinales (Fig. 2). Leur tige 0 1 
est relativement longue: l’apex est lisse et résulte de la coalescence des côtes. Elles ne 
présentent pas d’amincissements de déhiscence et ne se rompent pas. La phéromone 
doit ici être diffusée sous la forme de vapeur. Pourtant, en examinant un grand 
nombre de ces écailles, on peut repérer sur certaines des zones où les côtes s’effacent, 
et où le cylindre de l’écaille a tendance à se boursoufler, préfigurant une zone de 
déhiscence (Fig. 4). Mais les côtes restent toujours strictement longitudinales. 

Chez Thymelicus acteon et Hesperia comma, les écailles portant le principe 
attractif sont fortement modifiées et forment des segments appelés osmophores. 

Il s’agit d’écailles très allongées, filiformes, présentant sur leur longueur un 
certain nombre de restrictions ou zones de déhiscence. Les segments ou osmophores 
se détachent et peuvent reformer un réseau (Figs 7, 8 & 13), leurs extrémités étant 
adhésives (particulièrement chez H. comma), peut-être du fait de la présence de la 
substance active sous forme non volatile qui remplit la cavité centrale (GRASSÉ 1975). 
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Il est rare de rencontrer de telles écailles entières. En effet, elles sont destinées à se 
rompre au niveau de chaque zone de dehiscence, libérant ainsi de courts tronçons en 
forme de saucisses qui sont les éléments de transport de la phéromone. On peut 
cependant trouver parfois plusieurs segments encore attachés les uns aux autres 
(Fig. 8). La zone d'implantation de ces écailles montre qu'elles présentent dès la base 
la structure des segments osmophores (Figs 7 & 14). 

La forme des osmophores est assez constante d’une espèce à l’autre. Par 
contre, leur longueur est extrêmement variable d'un osmophore à l’autre et peut 
mesurer entre 10 um et 50 um et plus. Quelques petits détails de structure ou d’orne- 
mentation différencient les espèces étudiées ici, en particulier dans les zones de 
déhiscence. | 

D'une manière générale, les osmophores présentent une partie renflée terminée 
à chaque extrémité par les zones de déhiscence. La partie renflée présente des côtes, 
avec des perforations dans les parties creuses entre les côtes, comme dans la plupart 
des écailles. Cependant, les côtes, au lieu d’être rectilignes, sont enroulées autour du 
cylindre de 1 0511101011016, avec un pas variable. Les zones de déhiscence, ou d’accro- 
chage d’un osmophore à son voisin, forment un petit renflement lisse, porteur de 
l’orifice de communication entre les osmophores. C’est à ce niveau surtout que se 
constatent les différences spécifiques. 

Les écailles à osmophores de Th. acfeon ne semblent pas très fragiles, puis- 
qu'on trouve beaucoup d’entre elles portant encore des chapelets d’osmophores; 
d’autre part, les masses d’osmophores consistent en majeure partie en baguettes de 
plusieurs osmophores non séparés (Figs 7 & 8). Les massifs d’osmophores sont 
constitués de ces baguettes 611111111161665. sans qu'un réseau d’osmophores collés se 
mette en place comme chez H. comma. La zone d’écailles à osmophores consiste 
presque exclusivement en ce type 0 66811165, avec quelques rares écailles étroites en 
general peu modifiées (Fig. 7). La base des écailles à osmophores présente une mor- 
phologie en tous points semblable à celle des osmophores (longueur du segment, 
largeur. ornementation) (Fig. 7). 

Chez Th. acteon, les segments ont environ 2,5 um de diamètre. Huit côtes 
garnissent la surface et font environ 2,5 fois le tour du segment pour un osmophore de 
15 um de long (Fig. 9). Les côtes ne présentent pas d’ornementation et les perfo- 
rations ont des dimensions variables (Fig. 10). Les extrémités de chaque segment 
présentent un renflement très bombé et lisse. L'ouverture du canal est placée latéra- 
lement (Fig. 9). La longueur des osmophores peut être très variable (Fig. 8). L’orien- 
tation des côtes peut également varier et parfois onduler le long des écailles (Fig. 8). 
On peut trouver des figures aberrantes d’osmophores présentant des chapelets de 
boules de jonction entre eux. 

Chez H. comma, les écailles à osmophores semblent très fragiles, puisque nous 
n'avons trouvé aucun osmophore en place (Fig. 14). Tous les osmophores sont 
regroupés à la surface de la zone, sous les écailles de couverture où ils forment des 
388168805 collés en réseau (Fig. 13). On peut voir, entre les écailles peu modifiées qui 
parsèment la zone à androconies, les bases des écailles à osmophores restées en place 
(Fig. 14). Les osmophores ont toujours le même diamètre de 2,5 um. Les huit côtes 
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présentent un pas plus ou moins serré et peuvent faire 1,5 à 3,5 fois le tour d’un 
segment de 20 um de long. Les extrémités du segment sont fusiformes et l’ouverture 
est latérale (Fig. 15). Par contre, les côtes présentent une ornementation transversale 
particulière sous la forme de petits bourrelets (Fig. 16). La base des écailles à 
osmophores est beaucoup plus courte que les osmophores, mais présente la même 
ornementation superficielle. Les osmophores de cette espèce ont la faculté de se 
recoller à un autre segment et de former un réseau très intriqué qui remplit tout 
l’espace entre les écailles banales qui sont mélangées aux androconies et les écailles 
de couverture (Figs 13 & 14). Ce réseau d’osmophores collés a tendance à se localiser 
en surface de la zone à androconies, peut-être poussé vers le haut par les écailles 
banales (Fig. 13). 


DISCUSSION 


Parmi les trois espèces étudiées, on peut distinguer une gradation nette dans la 
complexité de l'appareil à phéromone. Chez Thymelicus lineola, la zone à andro- 
conies se présente simplement comme une zone à écailles modifiées, sans que les 
écailles adjacentes aient subi une quelconque transformation (forme ou orientation). 
De plus, les massifs d’androconies se trouvent chez cette seule espèce sur les deux 
faces de l’aile, indiquant un état non encore spécialisé. Chez T. acteon, par contre, on 
note que les écailles bordant la zone à osmophores sont plus larges et s’orientent 
perpendiculairement à la zone à osmophores, préfigurant l’apparition d’écailles de 
recouvrement. Mais les osmophores restent bien visibles de l’extérieur. C’est chez 
Hesperia comma enfin, que l’appareil est le plus complexe. La zone à osmophores est 
entièrement cachée par des écailles de recouvrement, et la libération des osmophores 
doit être plus restreinte, dans des étapes bien précises de l’accouplement. Chez cette 
dernière espèce, la presence d’écailles filiformes normales parmi les écailles à osmo- 
phores permettrait d'envisager que ces dernières par leurs mouvements réciproques 
facilitent la rupture des segments osmophores et les conduisent vers la surface de la 
zone à androconies. 

Ces étapes évolutives discutées ci-dessus rappellent ce que nous avions décrit 
chez les espèces du groupe des Argynnis Fab. 1807 (Wüest 1997). Chez Speyeria 
aglaja (Linné, 1758), la zone des androconies (qui ne libère pas d’osmophores) n’est 
pas recouverte par des écailles de recouvrement, contrairement à ce que nous pouvons 
trouver chez Argynnis paphia (Linné, 1758) sur la seconde nervure cubitale; cepen- 
dant la zone modifiée (contenant des écailles à phéromone) des autres nervures (mé- 
diane, cubitale 1 et anale) de A. paphia ne présente pas ce toit d’écailles de recou- 
vrement. Nous devons être chez les Argynnes en présence d’un cas montrant les 
étapes de l’évolution de l’appareil à phéromone, entre deux espèces et aussi entre les 
nervures à l’intérieur d’une même espèce. 

Il semblerait donc que l’évolution ait tendance à protéger de tels appareils du 
milieu extérieur en recourant à plusieurs occasions (exemple de phénomènes de 
convergence entre des superfamilles différentes, quoique proches, les Hesperioidea et 
les Papilionoidea) à des écailles de couverture, aussi bien chez les Hespérides 
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Fics 1-4. Thymelicus lineola. - 1. Zone à pheromone de l’aile antérieure (face supérieure). On 
distingue directement les massifs d’androconies. G = 40x. - 2. Detail de la surface des massifs 
d'androconies. Il n'y a pas d’osmophores. G = 600x. - 3. Zone à androconies en coupe, 
montrant quelques rares restrictions sur la longueur des écailles filiformes. G = 430x. - 


4. Androconie présentant une restriction et amorgant le processus de formation des osmo- 
phores. G = 6300x. 


Fics 5-10. Thymelicus acteon. - 5. Zone à phéromone. G = 12x. - 6. Détail de la zone a 
phéromone. Les écailles adjacentes sont élargies et orientées perpendiculairement à la nervure. 
G = 60x. - 7. Zone à phéromone en coupe. Les osmophores restent en baguettes non détachées. 
G = 300x. - 8. Massifs d’osmophores. De nombreux segments restent attachés les uns aux 
autres. G = 1220x. - 9. Osmophore. G = 3100x. - 10. Détail de la partie centrale d’un osmo- 
010016. G = 18 500¥. 
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(Hesperiinae, mais aussi Pyrginae, qui feront l’objet d’un prochain travail) que chez 
les Argynnes (SELLIER 1971; BARTH 1944). On peut penser que cela permettrait 
d’éviter un gaspillage des principes actifs, ou d’assurer leur diffusion seulement dans 
certaines phases du comportement de cour. Mais il est bien sûr illusoire de penser 
vérifier cette hypothèse en visualisant la position des écailles de recouvrement 
pendant les différentes étapes de l’accouplement, même si BARTH (1944) a décrit les 
déplacements des écailles de l’appareil des Argynnes pendant le vol, permettant la 
libération des phéromones. Il serait intéressant de vérifier si on retrouve une telle 
architecture des appareils à phéromone (massifs d’androconies recouverts par des 
écailles de couverture) chez d’autres groupes de rhopalocères: chez les papillons de 
jour, les phéromones jouent un rôle dans les phases rapprochées de l’accouplement, 
après les informations visuelles, contrairement aux papillons nocturnes où les sémio- 
chimiques ont une action primaire à longue distance. Il serait aussi intéressant de 
chercher de tels exemples chez d’autres Lépidoptères diurnes n’appartenant pas aux 
Rhopalocères. 

Quant aux androconies elles-mêmes, nous avons pu mettre en évidence ici 
également une gradation entre les espèces étudiées, et cette gradation recouvre celle 
concernant la complexité de l’appareil lui-même. Thymelicus lineola représente un 
état peu différencié, puisque les androconies se présentent comme de simples écailles 
filiformes peu modifiées. Cependant, quelques-unes de ces écailles montrent une 
tendance à former des zones modifiées rappelant les zones de déhiscence des autres 
espèces, et PIVNICK er al. (1992) ont montré que ces zones de déhiscence semblent se 
multiplier au cours de la vie imaginale, sans en expliquer le mécanisme. Thymelicus 
acteon, lui, présente deux types d’écailles dans la zone à androconies, des écailles 
filiformes semblables à celles de Th. lineola, et de véritables écailles à osmophores. Il 
faut noter que les écailles filiformes peuvent présenter des côtes non plus longitu- 
dinales, mais inclinées, et rappeler ainsi les écailles à osmophores. Nous trouvons 
donc ici aussi des intermédiaires entre les deux types d’androconies. Enfin, Hesperia 
comma présente des osmophores un peu différents de ceux de Th. acteon, avec des 
extrémités fusiformes. Les écailles normales parsemées dans la zone à osmophores 
sont filiformes ou légérement aplaties, mais ne présentent pas d’intermédiaires avec 
les androconies 4 osmophores. 

Un autre critère concerne la fragilité des androconies à osmophores. Chez 
Th. lineola, les limites entre segments de type osmophore n’étant que partiellement 
indiquées, ces écailles ne se rompent pratiquement pas et restent entières dans la zone 
à androconies, quoique PIVNICK et al. (1992) démontrent que les cassures, comme les 
zones de déhiscence, se multiplient avec l’âge de l’imago. Chez Th. acteon, les 


Fics 11-16. Hesperia comma. - 11. Zone à phéromone. Les massifs d’osmophores sont 
recouverts par des écailles de couverture. G = 9x. - 12. Détail montrant les écailles de 
couverture élargies et recourbées à l’apex. G = 23x. - 13. Coupe d’une chambre à osmophores. 
G = 60x. - 14. Détail d’une coupe de chambre à androconies montrant les écailles filiformes 
non modifiées et les écailles à osmophores toutes rompues. G = 435x. - 15. Osmophore. G = 
2400x. - 16. Détail d’un osmophore. G = 18°500x. 
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osmophores sont libérés par rupture, mais on peut trouver des androconies entières ou 
de longs chapelets d’osmophores intacts. Enfin, chez Hesperia comma, toutes les 
androconies ont libéré leurs osmophores qui, par leurs hautes propriétés collantes, ont 
reformé un réseau en surface des androconies, poussés peut-être par les écailles fili- 
formes présentes dans la zone, et peuvent se retrouver collés sur les antennes des 
femelles. 

Nous avons voulu rechercher si les espèces étudiées ici (Th. lineola et Th. 
acteon, H. comma) avaient fait l’objet de travaux sur la constitution chimique de leurs 
phéromones, ou sur les séquences de certains de leurs gènes, ce qui aurait permis de 
déduire des liens de parentés entre ces trois espèces, et de vérifier si notre hypothèse 
d’une complexification et donc d’une évolution, dont les étapes se seraient mainte- 
nues chez Th. lineola, Th. acteon et H. comma, était corroborée par les méthodes 
moléculaires. À notre connaissance, seuls PIVNICK et al. (1992) ont effectué des élec- 
troantennogrammes sur Th. lineola, qui ont permis de prouver l'émission de phéro- 
mones chez les Hespériides. Nous avons en outre consulté des banques de données 
sur les phéromones et sur les séquences de DNA. ainsi que le Zoological Record 
(entre 1972 et 1997), mais sans parvenir à trouver aucun représentant de la famille des 
Hespérides. Nous envisageons dans un prochain travail d'orienter nos recherches dans 
cette direction. 
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